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论 三 白 草 科 的 系统 演化 和 地 理 分 布 


《中国 科学 院 昆明 植物 研究 所 ， 昆 明 650204) 


摘要 根据 细胞 学 、 孢 粉 学 、 花 器 官 发 生 和 发 育 、 花 部 维 管 结构 、 胚 胎 学 、 比 较 形态 及 解剖 学 等 
方面 的 证 据 ， 对 三 白 草 科 4 属 6 种 的 系统 演化 关系 进行 了 详细 论证 。 并 联系 古 地 理 、 古 气候 和 十 
植物 的 有 关 史 料 对 三 白 章 科 分 布 区 的 起 源 作 了 据 理 推论 。 三 白 章 科大 约 起 源 于 早 白 垩 纪 古 北大 陆 
东南 部 。 它 的 原始 类 型 可 能 与 现代 三 白 草 属 的 形态 大 体 相似 ， 为 一 种 多 年 生 具 根 状 茎 的 草本 ， 花 
小 、 无 被 、 具 苞 片 。 白 垩 纪 末 期 三 白 草 的 原始 类 和 群 已 完成 它 在 古 北大 陆 的 迁移 和 扩散 ， 参 与 了 南 
劳 亚 统一 植物 区 系 的 组 成 。 早 第 三 纪 以 后 在 东亚 和 北美 分 别 形成 了 两 个 分 化 中 心 。 由 于 三 白 草 科 
为 喜 温 湿 的 亚热带 类 群 ， 因 而 第 四 纪 冰 川 之 后 ， 它 在 欧洲 和 西亚 的 成 员 灭 绝 ， 从 而 形成 了 东亚 - 
北美 间断 分 布 的 格局 。 东 亚 现存 四 分 之 三 的 属 并 代表 着 科 内 从 原始 到 进化 的 各 个 阶段 ， 是 三 白 草 
科 多 样 化 中 心 和 可 能 的 起 源 地 。 
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ON THE EVOLUTION AND DISTRIBUTION IN SAURURACEAE 


LIANG Han-Xing 
(Kunming Institute o f Botany, Chinese Academy o f Sciences, Kunming 650204) 


Abstract Saururaceae is a small relict family distributed disjunctly between Eastern Asia and 
North America. At the present time it only contains 4 genera and 6 species. According to the com- 
prehensive analysis of the data from cytology, palynology, floral organogenesis and vasculature, 
embryology, comparative morphology and anatomy, the phylogenetic relationship among the 
genera of Saururaceae are inferred. The primitive genus Saururus with 2 species is considered 
much more primitive than the other three genera because it has preserved the probably most prim- 
itive characters from their ancester. Another Asian genus Gymnotheca with 2 species presents 
transitional group in the family. Anemopsis is a specialized genus, which is adaptable to the alka- 
line seasonal xeric place. Houttuynia is the most advanced taxon in Saururaceae, because it has 
much more derived characters. 

Combined the phylogenetic data with the information of palaeogeography, palaeoclimate 
and fossil record, the origin and formation of distribution of Saururaceae are discussed. 
Saururaceae is probably originated at the very early Cretaceous period. At that time, Laurasia 
was still a completed continent and Gondwana land just started to break. The primitive form of 


Saururaceae may concentrated in south region of Laurasia. The ancestral saururaceae is 
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probalbly similar to the form of nowadays Saururs, a kind of small, rhizomatous perennial herb, 
with simple flower subtended with bract. During the Cretaceous the climate of southern Laurasia 
was humid subtropical in general. The primitive genus Saururus thus already completed its disinte- 
gration and migration in Southern Laurasia, and was belonging to the Late Cretaceous and Early 
Tertiary palaeotropical flora in Laurasia. Tethys segregated the way passing to Gondwana. 

Since Tertiary up to Early Quaternary two differentiation centres developed in Eastern Asia 
and North America respectively. The modern distribution patterns may be developed as the re- 
sults of the climate change after the Tertiary Himalayan orogeni movement and the consequence 
of glacial period during the Late Tertiary and Quaternary. The members of Saururaceae plants 
become extincted in most parts of Eurasia and North America, but in Eastern Asia and 
Southeastern America the glaciation was much less heavier, the mesophytic plants were survived 
in some refugees. At present 75% of total genera and 67% of total species have been collected 
from Eastern Asia. Obviously this region is the diversifcation and probably origination centres of 
the family Saururaceae. 


Key words Saururaceae, Evolution, Distribution 


三 白 草 科 Saururaceae 是 东亚 -北美 间断 分 布 的 一 个 十 分 古老 的 残存 小 科 , 现 仅 存 4 属 6 种。 其 分 类 
系统 排列 如 下 : 


1. 三 白 草 属 . Saururus Linn. 
(1) 三 白 草 S. chinensis (Lour.) Baill. 
(2) 美 洲 三 白 草 S. cernuus Linn. 
2. 裸 戎 属 Gymnotheca Decne. 
(3) 8 9 G. chinensis Decne. 
(4) EL E RUE G. involucrata Pei. 
3. 假 银 莲花 属 Anemopsis W. J. Hook 
(S) 8 XE 4E A. californica (Nutt.) Hook 
4. BER Houttuynia Thunb. 
(ORK H. cordata Thunb. 


全 科 植 物 为 多 年 生 草 本 ， 具 发 达 根 状 蕉 或 葡萄 甸 茎 。 全 株 具 芳 香味 。 花 小 、 两 性 、 无 花 被 、 有 区 
刻 。 雄 荡 3 或 6， 少 为 5 或 7， 心 皮 3 或 4， 离 生 或 合生 。 花 序 为 单 歧 分 枝 顶 生 的 1 至 3 或 4 个 总 状 或 重 
状 花序 。 单 叶 ， 心 形 互生 或 舌 形 基 生 。 果 为 分 果 斩 或 藻 果 。 

尽管 三 白 草 科 植 物 的 系统 地 位 十 分 重要 ， 但 对 其 科 下 系统 发 育 的 探讨 在 80 年 代 末 以 前 由 于 占有 资 
料 不 全 而 只 能 停留 于 部 分 类 群 的 一 般 性 的 讨论 上 ， 涉 及 到 三 白 草 属 Saururus, WER Houttuynia 和 假 
银 莲花 属 Anemopsis 的 花序 、 花 的 结构 、 茎 叶 解 剖 及 胚 圳 发 育 的 部 分 工作 。70 年 代 中 期 以 来 ， 
Tucker 79 曾 对 三 白 草 科 和 胡椒 科 部 分 属 种 的 花 器 官 发 生 做 过 出 色 的 工作 ， 论 及 了 胡椒 目的 系统 地 
位 ， 同 时 也 为 三 白 草 科 系 统 发 育 的 研究 葛 定 了 良好 的 基础 。80 年 代 末 ， 由 于 东亚 特有 的 裸 靖 属 
Gymnotheca 的 研究 工作 得 以 顺利 开展 ， 获 得 不 少 新 的 资料 ， 有 关 全 科 的 细胞 学 、 孢 粉 学 、 花 器 官 发 生 
学 、 花 部 维 管 结构 及 营养 器 官 的 比较 研究 也 都 接连 有 综合 性 的 文章 报道 O79 ! 23 。 胚 胎 学 方面 的 工作 
从 零星 到 系统 也 得 到 了 补缺 和 整理 UO 。 目 前 ， 不 同 作者 对 科 下 系统 发 育 方面 的 见解 不 尽 相 同 ， 其 中 主 
要 是 对 假 银 莲 花 属 4nemopsis WRR Houttuynia 的 位 置 有 不 同 看 法 。Tucker © 认为 前 者 是 科 内 最 为 
特 化 的 类 和 群 ， 而 后 来 有 关 孢 粉 学 、 细 胞 学 、 器 官学 和 胚胎 学 的 证 据 则 支持 蔗 菜 属 在 科 内 是 最 进化 的 。 新 
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近 Tucker 和 作者 等 的 分 支 系统 学 研究 报告 OO 是 对 过 去 系统 发 育 研究 的 一 个 总 结 。 在 此 基础 上 ， 本 文 将 
综合 运用 各 个 分 支 学 科 的 研究 结果 ， 并 参照 古 植 物 、 古 地 理 和 古 气 候 的 有 关 史 料 ， 对 三 白 草 科 系 统 演化 
及 地 理 分 布 形 成 的 历史 进行 相互 印证 及 推论 。 


“、 三 白 草 科 的 系统 演化 





RR Eg: CO 就 提出 过 三 白 草 科 演化 及 区 系 的 热带 亲缘 ， 并 首先 注意 到 齐 头 绕 属 Zippelia 在 联系 
三 白 草 科 与 热带 大 科 胡 椒 科 之 间 的 纽带 地 位 。 本 工作 以 近 缘 胡椒 科 为 参照 ， 对 多 个 学 科 的 资料 进行 全 面 
综合 分 析 ， 借 助 数值 分 类 和 分 支 分 类 学 的 研究 结果 ， 力 求 比较 接近 自然 地 认识 三 白 草 科 的 系统 和 亲缘 。 

1. 三 白 草 科 的 细胞 学 

根据 三 白 草 科 和 胡椒 科 部 分 植物 都 具有 相同 的 染色 体 基数 x — 11, Okata C9? 假定 11 为 这 两 个 科 共 
同 原始 祖先 的 染色 体 基 数 。 三 白 草 科 4 个 属 的 染色 体 基 数 无 一 相同 〈 表 1)。 其 中 三 白 草 属 与 祖先 型 的 染 
色 体 基数 一 致 (x= 11) 并 为 二 倍 体 (2n = 22)， 是 科 中 最 原始 的 一 个 分 类 和 群 。 其 余 3 属 是 在 三 白 草 属 的 


基础 上 沿 着 3 条 不 同 的 路 线 演化 的 《图 1)。 


表 1 ZARR AW 6 种 的 染色 体 数目 


Table 1 The chromosome numbers of 4 genera and 6 species in Saururaceae 






Saururus Gymnotheca Anenopsis Houttuynia 
S. chinensis S. cernuus G. chinensis G. involucrata A. californica H. cordata 
2n 22 22 18 18 44 24,96 
x 11 l1 9 9 22 12 
B Xm nb X t Hk dE E tE H n 
UMSO (12D 和 多 倍 化 (2n= 8x= 96) 进行 演 
x=12 化 ， 根 据 该 属 的 高 倍 性 ， 可 确定 为 科 内 较为 
进化 的 类 群 。 假 银 莲 花 属 有 可 能 是 一 个 自然 
Gymnotheca x=22 加 倍 的 四 倍 体 〈2n=44)， 它 适应 于 盐 碱 化 的 
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图 1 三 白 草 科 4 属 的 染色 体 数目 及 其 演化 关系 


Fig.1 The chromosome numbers and evolutionary rela- 


tionships among 4 genera in Saruraceae 


三 白 草 科 中 较为 进化 。 


沙漠 地 区 水 湿 条 件 变 化 很 大 的 环境 ， 为 科 内 
最 特 化 的 属 。 裸 彰 属 则 通过 染色 体 非 整 倍 减 
少 (x=9) 而 演变 ， 处 于 中 级 进化 水 平 。 

2. 三 白 草 科 的 孢 粉 学 

现代 三 白 草 科 4 属 6 种 的 花粉 粒 均 为 具 
远 极 单 槽 萌发 孔 的 ， 其 中 仅 蔗 菜 属 花粉 群体 
中 有 约 占 1% 一 3% 的 远 极 三 歧 模 花粉。 该 科 
花粉 粒 一 般 为 长 球形 ， 外 壁 具 穴 状 纹饰 ， 体 
积 微小 ， 平 均 为 7.93 x 9.65um 至 8.85x 
10.15um Z Alo mi Ek X JR IE P E E ER JE 
Bi. ERRA 3 属 偏 大 ， 平 均 为 11.65 x 
10.29um, 4818 Walker "' 中 关于 原始 被 子 植 
物 花粉 粒 朝 发 孔 进 化 路 线 的 假设 ， 戴 菜 属 在 
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图 2 三 白 草 科 花 序 顶 端 苞 片 和 花 原 基 的 发 生 


Fig.2 Diagrams showing initiation of the bracts and floral apices in 4 genera of Saururaceae 
S Saururus;G Gymnotheca; A Anemopsis; H Houttuynia 
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| Evolutionary trends 
图 3 三 白 草 科 四 属 雄 营 和 心 皮 发 育 的 顺序 及 位 置 


Fig.3 The sequences of initiation of stamens and carpels and their position in Saururaceae 
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3. 三 白 草 科 花 器 官 的 发 生 与 发 育 

(D 花序 的 发 生 三 白 草 科 花 序 顶 端的 苞 片 和 花 原 基 的 发 生 方 式 有 两 种 。 如 图 2 Ar, SARRA 
荔 菜 属 苞 片 和 花 的 发 生 是 由 一 个 共同 原 基 横 列 为 二 ， 下 半 部 分 发 育 的 为 苞 片 ， 上 半 部 分 发 育 为 
dE C 79 。 而 假 银 莲 花 属 和 裸 头 属 则 是 另 一 种 方式 。 苞 片 和 花 各 自 有 独立 原 基 ， 而 且 意 片 发 生 在 
先 C4, 5) : f 

(D 花 器 官 的 发 生 ”扫描 电镜 观察 发 现 ， 在 花 的 个 体 发 育 早期 ， 各 属 不 同 的 进化 水 平和 属 间 的 演化 
过 程 都 有 表现 。 如 图 3 所 示 ， 从 上 至 下 是 每 个 属 雄 蕊 或 心 皮 发 生 的 不 同 阶段 ， 从 左 至 右 是 属 间 的 演化 过 
程 。 图 中 的 数字 表示 雄蕊 和 心 皮 在 花 顶 发 生 的 顺序 ， 稍 头 所 指 的 远 轴 中 部 位 置 的 空 阶 是 已 经 退化 或 将 要 
退化 而 延迟 发 生 的 器 官 在 发 育 过 程 中 遗留 的 痕迹 。 同 时 出 现 的 两 个 相 邻 的 相同 数字 表示 两 枚 雄 划 发 生 于 
一 个 共同 原 基 。 三 白 草 科 花 器 官 发 生 的 演化 趋势 归纳 起 来 主要 有 以 下 几 个 方面 ， 雄 蕊 和 心 皮 的 发 生 顺 序 
由 中 部 优先 至 两 侧 优先 ， 雄 昔 和 心 皮 的 数目 通过 远 轴 中 部 一 枚 原 基 的 延迟 发 育 及 最 后 消失 或 者 是 侧 生 雄 
蕊 对 融合 为 一 的 方式 减少 ;雄蕊 或 心 皮 由 独立 原 基 发 生 演化 到 共同 原 基 发 生 。 由 这 样 一 些 演 化 趋势 可 判 
断 各 属 的 演化 水 平 并 找到 属 间 的 过 渡 联 系 。 

对 三 白 草 属 两 个 种 器 官 发 生 的 进一步 比较 发 现 ， 两 个 种 雄蕊 发 生 方式 相同 〈 如 图 2 所 示 ) 两 心 皮 却 
不 一 样 。 美 洲 三 白 草 S. cernuus 心 皮 仍 保持 中 部 一 对 优先 ， 三 白 草 S$. chinensis 的 心 皮 发 生 已 演化 为 两 侧 
一 对 优先 。 三 白 草 的 发 生 方 式 介 于 美洲 三 白 草 与 裸 痕 属 之 间 CD, 

CD 花 器 官 的 发 育 ZAER A 属 的 成 熟 花 结构 各 有 特点 ， 如 图 4 所 示 。 雄 功 和 心 皮 的 数目 、 排 列 
和 离合 程度 都 有 不 同 。 三 白 草 属 的 4 枚 心 皮 和 6 枚 雄 蔓 发 育 至 成 熟 时 仍 保持 分 离 状 态 ， 甚 至 心 皮 的 腹 终 
RAREZA. RHAH 4 枚 心 皮 虽然 远 中 的 一 枚 延迟 发 生 ， 但 发 育 正 常 ，4 枚 心 皮 发 育 早期 即 融 合 
为 一 单 室 子 房 ， 花 柱 分 离 ， 远 中 一 枚 雄 芒 发 育 延 迟 , 雄蕊 花丝 下 半 部 分 与 子 房 壁 愈合 。 假 银 莲 花 属 的 心 皮 
减 化 为 3 枚 ， 合 生 为 一 室 子 房 。 远 中 一 枚 奴 蔚 退 化 近 中 一 枚 二 裂 ( 复 化 )， 仍 为 6 数 ， 但 排列 位 置 发 生 了 
变化 。 蓝 菜 属 的 心 皮 和 雄 藻 都 碱 化 为 3 析 。 总 的 来 看 ， 三 白 草 科 花 部 的 演化 是 在 原始 三 白 草 属 的 基础 
上 ， 通 过 融合 、 减 化 和 复 化 3 个 过 程 而 发 展 到 更 高 级 的 阶段 。 
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H4 三 白 草 科 4 属 花 的 结构 


Fig.4 Diagrams of the flowers in 4 genera of Saururaceae 


4. CEDERU TERR HERE 

图 5 示 三 白 章 科 4 MIERE EEA. LEA VE Sob BS HORE ZG SD E AOR S CA 3E 
Ri PEAD WUER OR 5S ENDE D RCAERORIU CA UR. TURBBRUB SIR AUR s SORER d 
从 分 离 到 融合 的 整个 过 程 。 三 白 草 属 〈S-1，S-2) 雄蕊 东 与 心 皮 东 在 子 房 基部 以 上 完全 分 离 。 融 合 程度 
最 高 的 是 假 银 莲花 属 〈A)， 子 房 已 完全 下 陷 到 内 质 化 的 花序 轴 中 。 裸 项 属 (GO SARA CD 居中 间 
水 平 。 裸 戎 属 两 种 的 花 部 维 管 结构 相同 。 三 白 草 属 的 三 白 草 (S-D 心 皮 束 较 美洲 三 白 章 (S-2) 更 为 分 
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离 ， 它 的 心 皮 腹 束 v 与 心 皮 背 束 d 完全 没有 发 生 融合 ， 而 美洲 三 白 章 的 心 皮 腹 东 与 背 束 已 融合 到 雄蕊 束 
从 心 皮 背 束 分 离 出 来 的 部 位 以 上 。 在 这 个 方面 ， 东 亚 的 三 白 草 表现 更 为 原始 。 

三 白 草 科 花 序 从 总 状 到 穗 状 的 演化 ， 从 外 部 形态 上 看 是 由 于 花梗 的 缩短 ， 而 经 透明 的 维 管 系统 看 出 
花梗 维 管束 与 花序 轴 维 管束 之 间 的 夹 角逐 渐 减 小 ， 三 白 草 属 花 梗 较 长 ， 夹 角 为 753。 WORSE RE EE AI, 
夹 角 为 45“， 假 银 莲 花 属 和 蓄 菜 属 的 花梗 与 轴 的 维 管束 夹 角 为 30" ， 花 梗 与 轴 靠拢 并 贴 合 ， 导 致 了 花梗 
的 消失 。 这 个 演化 系列 恰好 与 属 间 花 部 维 管 结构 的 演化 关系 相符 。 | 








H5 三 白 草 科 花 部 维 管 结构 的 比较 


Fig.5 Comparision of floral vasculature in Saururaceae 


5. 三 和 白 草 科 的 胚胎 学 

TARR 4 个 属 的 胚 囊 都 属 艺 型 ， 不 同属 、 种 间 的 发 育 细 节 有 所 差异 。 例 如 美洲 三 白 草 为 正常 的 八 
核 胚 囊 ， 而 三 白 草 的 合 点 核发 生 不 同 程度 的 退化 。 从 三 白 草 科 的 生殖 方式 由 无 性 繁殖 的 发 达 并 逐渐 代替 
有 性 生殖 的 总 趋势 来 看 ， 胚 圳 的 减 化 是 衍生 的 。 胚 珠 的 珠 心 除 蔗 菜 属 演化 为 薄 珠 心 外 ， 其 余 3 属 均 为 厚 
珠 心 。 胎 座 类 型 ， 从 三 白 章 属 的 边缘 胎 座 演化 为 其 余 3 属 的 侧 膜 胎 座 。 种 子 来 源 ， 前 面 3 属 是 通过 双 受 
精 产 生 ， 戴 菜 属 为 肉 配 子 体 单 性 生殖 ， 胚 胎 学 的 证 据 支 持 蔗 菜 属 处 于 科 内 较 进 化 的 地 位 。 

6. 三 白 草 科 的 比较 形态 学 及 解剖 学 
OD 与 传粉 昆虫 协同 进化 的 形态 特征 ”三 白花 开花 时 ， 茎 上 部 与 花序 相对 的 3 一 4 枚 叶片 转变 为 白色 
或 大 片 白 色 与 绿色 相间 的 十 分 耀眼 的 外 观 。Tanaka $ O 曾 观 察 过 该 种 昆虫 传粉 的 媒介 是 一 种 蜂 。 而 同 
属 美洲 三 白 章 则 无 此 种 结构 ， 开 花 时 叶 仍 为 绿色 。Thien 等 C? 的 观察 证 实 美洲 三 白 草 的 有 性 繁殖 是 通 
过 与 原始 风 媒 相关 联 的 兼 具 风 媒 、 虫 媒 和 介 于 风 虫 媒 之 间 的 传粉 方式 来 实现 的 。 裸 戎 属 的 裸 薄 无 阴 显 引 
诱 昆虫 传粉 的 结构 , 而 白 苞 裸 薄 、 假 银 莲 花 和 蔗 菜 在 花序 基部 都 有 耀眼 的 花瓣 状 的 白色 总 苞 。 从 与 化 粉 昆 
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虫 协同 进化 的 观点 来 看 其 有 白色 叶片 和 白色 总 苞 的 特征 应 该 是 进化 的 。 
D 营养 繁殖 蕉 的 比较 ” 戴 菜 属 和 三 白 草 属 一 样 保留 了 祖先 发 达 的 根 状 茎 ， 通 过 地 下 根 状 茯 芽 越冬 
并 在 次 年 增 大 种 群 的 个 体 数量 和 扩展 生长 的 范围 。 裸 薄 属 和 假 莲花 属 则 演化 为 地 上 外 和 甸 葵 ， 在 生长 季节 
可 以 从 根茎 部 位 萌生 出 数 条 地 上 人 币 甸 茎 ， 通 过 茎 节 产 生 不 定 根 来 繁殖 新 个 体 。 这 种 繁殖 方式 在 假 银 莲 花 
属 中 尤为 发 达 。 
联系 花序 的 发 生 方式 和 繁殖 茎 的 特征 ， 不 难看 出 , 在 最 进化 的 戴 菜 属 与 最 原始 的 三 白 草 属 之 间 尚 存在 
着 一 些 共 有 性 状 ， 而 北美 分 布 的 假 银 莲花 属 与 亚洲 特有 的 裸 靖 属 间 却 在 另 一 些 方面 相近 。 因 此 推测 有 可 
能 在 三 白 草 科 系 统 发 育 早期 就 分 化 成 为 具 根 状 茎 或 钾 匈 茎 的 两 支 ， 从 前 一 支 衍 生出 三 白 草 属 和 工 菜 属 ， 
从 后 一 支 演化 出 裸 萌 属 和 假 莲 花 属 。 
(3) 营养 器 官 比较 形态 特征 及 数值 分 类 ” 张 遂 申 "站 采用 相关 系数 和 距离 系数 计算 法 对 三 白 草 科 植 
物 形态 和 解剖 学 的 主要 特征 及 其 属 间 关系 进行 了 研究 ， 得 到 以 下 结果 ， 三 白 草 属 与 戴 菜 属 的 相关 系数 为 
-0.002846， 距 离 系数 1.01066; 三 白 草 属 与 裸 萌 属 的 相关 系数 为 -0.789832， 距 离 系数 为 1.68068; WE 
属 与 课 萌 属 的 相关 系数 为 -0.611058， 距 离 系数 为 1.46141。 
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图 6 三 白 草 科 属 的 分 化 及 系统 关系 


Fig.6 Diagram of systematic evolutionary relationships among 4 genera in Sauruaceae 


相关 系数 的 值 越 大 ， 说 明 两 个 分 类 群 之 间 的 相似 程度 越 大 ， 即 亲缘 关系 越 近 。 距 离 系 数 也 同样 说 明 
两 个 属 间 关系 的 远近 。 上 述 结果 说 明 ， 三 白 草 属 与 戴 菜 属 亲缘 关系 比较 近 ， 而 这 两 属 与 裸 菇 属 关 系 则 较 
远 。 这 一 点 在 一 定 程 度 上 支持 前 一 节 关 于 三 白 草 科 早 期 就 分 化 为 两 支 的 假设 。 
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7. 三 白 草 科 的 系统 发 育 

综合 上 述 6 个 方面 的 证 据 ， 三 白 草 科 属 的 分 化 及 其 系统 关系 可 复原 为 图 6 所 示 的 系统 树 。 该 系统 树 
表达 了 三 白 草 科 各 属 在 演化 历史 上 可 能 经 历 过 的 主要 事件 以 及 它们 之 间 相对 的 演化 水 平 。 

8. 三 白 草 科 与 胡椒 科 的 系统 关系 

基于 Tucker 等 "对 胡椒 目 分 支 系 统 学 分 析 的 结果 ， 图 7 为 被 筛选 出 的 最 佳 系统 树 ， 它 是 综合 个 体 
发 育 性 状 和 一 般 性 状 而 建立 的 ， 该 分 支 图 表明 三 白 草 科 和 胡椒 科 是 关系 十 分 密切 的 两 个 单 系 类 群 。 同 时 
该 项 分 析 再 次 揭示 了 齐 头 绒 属 在 联系 两 科 之 间 的 显而易见 的 地 位 。 虽 然 齐 头 绒 属 具 直 生 胚 珠 ， 基 生 胎 
座 ， 茎 具 双 轮 维 管束 等 特征 决定 它 是 胡椒 科 的 成 员 之 一 ， 然 而 胡椒 科 的 齐 头 绒 属 与 三 白 草 科 的 三 白 草 属 
在 形态 上 十 分 相似 ， 它 们 主要 的 共同 特征 是 具 6 BCBSHE MERERI 4 枚 心 皮 ， 排 列 位 置 相同 ， 单 花 具 花梗 ， 
排列 成 总 状 花 序 等 。Omori ?U 曾 报道 过 齐 头 绒 花 部 解剖 及 花 部 维 管 结构 与 三 白 草 属 的 相似 程度 要 比 胡 
椒 科 其 他 属 大 得 多 。 最 近 作者 关于 胡椒 目 花 器 官 发 生 的 综合 分 析 O” O 又 一 次 表明 齐 头 绒 属 雄蕊 发 生 的 
顺序 显然 与 胡椒 属 同 数 花 的 发 生 顺 序 差异 较 大 ， 而 与 三 白 章 科 有 较 多 的 相似 。 三 白 章 科 较 进化 的 属 中 雄 
费 发 生 已 从 中 部 优先 演化 到 两 侧 优先 ， 其 最 后 出 现 的 或 者 是 已 退化 的 都 一 致 地 是 远 轴 中 部 一 枚 ， 齐 头 绒 
属 在 这 一 点 上 与 三 白 章 科 相 同 。 而 胡椒 属 的 Piper amalag6 的 6 枚 雄蕊 中 最 后 出 现 的 是 近 轴 侧 生 的 一 
对 ， 而 这 一 对 在 齐 头 绒 属 却 是 最 先 发 生 的 。 由 于 花 器 官 发 生 顺 序 在 个 体 发 育 中 是 十 分 稳定 有 序 的 ， 如 象 
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图 7 胡椒 目 分 支 图 
Fig.7 The cladogram of Piperales 


在 三 白 草 科 中 那样 ， 它 与 花 器 官 在 系统 发 育 中 的 减 化 顺序 常常 是 逆向 进行 的 ， 发 生 在 后 的 往往 发 育 延 
迟 ， 导 致 最 终 退 化 ， 而 最 先 发 生 的 则 可 能 是 保留 到 最 后 的 。 因 而 花 器 官 的 个 体 发 育 可 作为 其 系统 发 育 的 
一 面 镜子 。 发 生 学 的 事实 进一步 证 明 齐 头 绒 属 在 系统 发 育 的 历史 上 很 可 能 曾 是 联系 胡椒 科 和 三 白 草 科 的 
纽带 。 
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二 、 三 白 草 科 的 起 源 和 分 布 区 的 形成 


现代 三 白 草 科 为 东亚 -北美 间断 分 布 类 型 。 其 最 原始 的 三 白 草 属 含 两 种 ， 三 白 草 S. chinensis 和 美洲 
三 白 草 S. cernuus. 前 者 分 布 于 东亚 地 区 的 华东 省 ， 华 北 省 南部 及 华中 省 ， 在 印度 支那 地 区 的 华南 省 ， 最 
南 分 布 到 菲律宾 的 吕 宋 岛 。 后 者 分 布 于 大 西洋 北美 地 区 ， 北 起 阿 巴 拉 契 亚 高 地 南 段 ， 沿 海岸 带 南 延至 弗 
罗 里 达 半岛 和 墨西哥 洲 北 岸 。 海 拔高 度 不 超过 1000 m， 主 要 生长 在 潮湿 的 环境 中 。 假 银 莲花 属 1 种 ， 分 
布 于 北美 西南 部 炎热 干旱 的 马 德 雷 区 。 从 加 利 福 尼 亚 州 南部 到 墨西哥 ， 东 至 德 克 萨 斯 州 ， 北 止 犹 他 州 和 
科罗拉多 州 南部 ， 常 见于 盐 碱 化 沙漠 地 区 水 湿 条 件 较 好 的 地 方 或 分 布 于 河谷 和 西南 部 海岸 。 分 布 海拔 最 






































图 8 三 白 草 科 的 现代 分 布 


Fig. 8 Modern distribution of Saururaceae 
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图 9 胡椒 科 的 现代 地 理 分 布 


Fig.9 Modern distribution of Piperaceae 
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高 可 达 1900 m 左右 。 裸 莫 属 为 东亚 特有 ， 含 裸 戎 G. chinensis WACH G. involucrata 两 种 。 分 布 于 四 
川 、 贵 州 、 广 西 、 广 东 和 云南 等 省 及 越南 北部 部 分 地 区 。 海 拔 300 至 1000 m Ac. ELE PEE DERE. 
较 狭 窗 ， 仅 见于 四 川 省 中 部 和 南部 。 戴 菜 属 在 东亚 地 区 有 广泛 分 布 ， 海 拔 最 高 可 达 2500 m。 在 南部 古 热 
带 植物 区 的 印度 支那 地 区 和 马来西亚 地 区 仅 分 布 于 有 限 地域 。 因 此 三 白 草 科 的 分 布 区 主体 是 在 古 北大 陆 
( 表 2， 图 8)。 

胡椒 科 的 现代 分 布 主 体 是 古 南 大 陆 。 跨 洲 分 布 的 有 胡椒 属 和 草 胡椒 属 两 大 群 ( 约 2000 种 )， 从 南 
美 、 非 洲 、 印 度 直到 东南 亚 、 马 来 西亚 和 澳大利亚 。 加 勒 比 地 区 和 东亚 地 区 县 该 科 早 期 在 北半球 分 布 的 
残余 部 分 。 这 样 的 分 布 格局 必定 是 在 早 白垩 纪 岗 下 纳 古 陆 破裂 之 前 已 完成 了 它们 的 扩散 。 图 9 示 胡 椒 科 
的 现代 地 理 分 布 。 黑 色 部 分 为 齐 头 绒 属 的 现代 分 布 区 ， 值 得 注意 的 是 它 与 三 白 草 科 东 亚 成 员 的 分 布 区 十 
分 吻合 。 





表 2 三 自 草 科 的 现代 分 布 区 U^ 29 


Table 2 Modern distribution areas of Saururaceae 





2 h XE 分 布地 区 分 E 省 海拔 (m) 
Saururus 泛 北 极 植 物 区 I 300—1000 
S. chinensis 华东 省 ， 华 北 省 南部 、 华 中 省 〈 古 热带 区 华 

东亚 地 区 。。 南 省 、 非 律 宾 只 宋 岛 ) 
S. cernuus 大 西洋 北美 地 区 “” 阿 巴 拉 契 亚 省 、 大 西洋 平原 省 
Gymnotheca 泛 北极 植物 区 300—1000 
G. chinensis 东亚 地 区 华中 省 西部 
G. involucrata 华中 省 西部 偏 北 
Anemopsis 泛 北极 植物 区 
A. californica BEE RER) mHE 
地 区 RERE S 
Houttuynia 证 北极 植物 区 东亚 地 区 日 本 朝鲜 省 、 台 湾 省 、 华 北 省 、 华 中 省 、 西 ”142 一 2500 
H. cordata AKzdu. KADE E GEN. RAS 
i 尼 普 尔 省 、 华 南 省 


古 热带 植物 区 ”印度 支那 地 区 
马来西亚 地 区 南 马 来 西亚 省 爪哇 岛 






三 白 草 科 的 现代 类 群 中 ， 尤 其 是 三 白 草 属 在 许多 方面 比 胡椒 科 保留 了 更 多 原始 性 状 ， 它 的 发 生 时 期 
与 胡椒 科 一 样 也 是 十 分 古老 的 。 根 据 地 理 分 布 格局 ， 估 计 三 白 草 科 和 胡椒 科 的 起 源 时 间 大 约 在 号 白垩 世 
早期 甚至 更 早 。 这 种 估计 还 可 由 它们 具有 远 极 单 槽 花粉 以 及 与 其 相近 植物 化 石 的 古老 性 加 以 证 实 。 在 澳 
大 利 亚 东部 阿 普 梯 阶 〈 早 白 圣 统 ) 发 据 的 一 种 被 子 植物 带 花 的 化 石 表 明 ， 原 始 被 子 植物 可 能 是 一 种 体型 
小 、 具 长 根 状 蕉 的 多 年 生 〈 具 次 生生 长 ) 植物 ， 具 有 小 而 简单 的 由 苞 叶 与 苞 片 复 合 结构 包 被 着 的 瞧 世 这 
些 特征 与 现存 三 白 章 科 和 胡椒 科 的 原始 类 群 十 分 相似 CD ， 这 更 说 明 胡 椒 目 及 相关 的 一 些 古 章 本 的 起 源 
时 间 是 相当 早 的 。 三 白 草 科 和 胡椒 科 的 共同 祖先 ， 可 能 就 是 在 联合 古 陆 完全 分 裂 之 前 ， 大 约 在 株 罗 纪 有 时 
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南半球 没有 分 布 。 它 与 主体 分 布 在 古 南大 陆 的 近 缘 胡椒 科 在 地 理 起 源 上 的 联系 与 系统 发 育 相关 ， 都 可 能 
与 济 头 绒 属 有 更 为 密切 的 联系 。 据 此 推断 ， 三 白 草 科 最 有 可 能 的 起 源 地 是 在 古 北大 陆 东南 部 。 

根据 古 气候 推测 虽然 白垩 纪 期 间 干 旱 气 候 区 不 断 扩大 ， 但 是 古 北大 陆 南 部 和 古 地 中 海 沿岸 在 白 至 
纪 的 中 晚期 均 为 湖 渴 的 热带 、 亚 热带 气候 。 北 美 东南 部 与 欧洲 的 气候 也 属 亚 热带 海洋 性 气候 (图 10: 
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a)， 这 对 三 白 草 科 的 散布 十 分 有 利 。 欧 洲 经 格陵兰 与 北美 东部 的 通路 一 直 延 续 到 古 新 世 才 中 断 UD 。 可 
以 推断 ， 晚 白垩 世 三 白 草 属 一 类 植物 已 广 布 于 古 北大 陆 的 南部 。 始 新 世 古 地 中 海 西南 出 现 了 冬 雨 夏 干 热 
的 地 中 海 型 气候 ， 而 东亚 和 北美 东南 部 仍 属 潮湿 的 亚热带 气候 《图 10: b)。 这 个 时 期 三 白 草 科 分 别 在 东 
亚 和 北美 形成 两 个 分 化 中 心 。 








Bl 1p 森 诺 曼 期 和 留 堤 期 的 古 地 理 和 古 气 候 
Fig. 10 Global palaeogeography and palaeclimate in the Cenomanian(a) and Lutetian(b) 
A (Ari) K Ef Tib. S (Semi-arid) 大 约 相当 于 无 树 草原 ，taiga 地 中 海 型 气候 
H (Humid) 大 约 相当 于 潮湿 的 亚热带 ， 或 海洋 性 气候 ， W (Wet) 大 约 相当 于 热带 雨林 ， 季 风 或 热带 大 草原 。 


亚洲 的 分 化 中 心 在 欧 亚 大 陆 东 南部 ， 早 在 第 三 纪 地 势 低 坦 ， 气 候 湿热 ， 渐 新 世 后 期 开始 至 第 四 纪 初 
的 喜马拉雅 造山 运动 大 大 改变 了 东亚 的 地 魏 和 大 气 环流 。 东 部 和 南方 虽 仍然 温暖 潮湿 ， 但 中 部 出 现 了 亚 
热带 高 原 气 候 。 三 白 草 属 在 东部 和 南部 找到 了 最 适 生境 ， 一 直 保留 至 今 很 少 变 化 。 裸 汞 属 则 在 水 热 条 件 
稍 低 的 西部 山区 丘陵 地 带 发 生 ， 并 在 喜马拉雅 造山 运动 中 重新 被 活化 ， 白 苞 裸 薄 可 能 就 是 该 时 期 分 化 出 
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来 的 。 慢 菜 属 估计 在 当时 是 十 分 繁荣 的 一 支 ， 在 广阔 的 中 原 和 南方 分 化 了 不 少 近 缘 种 类 ， 通 过 种 间 杂 交 
及 伴随 的 多 倍 化 ， 出 现 了 一 批 无 融合 生殖 的 种 宗 。 和 凭借 着 杂交 优势 以 及 无 融合 生殖 对 这 种 优势 的 保持 ， 
工 菜 属 曾 有 过 强大 的 竞争 力 和 广泛 的 适应 性 ， 在 纬度 和 海拔 的 分 布 上 都 占 了 全 科 的 优势 。 现 代 的 莽 菜 是 
它 无 融合 种 宗 的 于 遗 。 东 亚 现 存 三 白 草 科 植 物 3 属 4 种 ， 分 别 占 全 科 属 、 种 总 数 的 75% 和 67%， 并 代表 
着 科 内 从 最 原始 到 最 进化 的 各 个 阶段 ， 是 三 白 草 科 的 多 样 化 中 心 和 可 能 的 起 源 中 心 。 

北美 东西 两 部 分 地 质 历史 不 同 。 东 部 阿 巴 拉 契 亚 山 脉 属 古生代 ， 而 西部 在 白垩 纪 末 才 露 出 水 面 。 科 
迪 勒 拉 山 系 至 第 三 纪 中 期 才 完 成 。 形 成 西高 东 低 、 西 旱 东 湿 的 显著 差异 “1 。 美 洲 三 白 草 大 约 在 白垩 纪 
末期 在 阿 巴 拉 契 亚 低 山区 发 展 ， 第 三 纪 海 退 以 后 向 东南 部 和 南部 扩展 。 美 洲 三 白 草 至 今 仍 保留 着 大 量 十 
分 原始 的 性 状 ， 反 映 出 它 的 进化 速率 相当 低 ， 并 说 明 它 所 生存 的 环境 变迁 不 大 。 假 银 莲 花 属 则 可 能 是 发 
端 于 一 种 具 币 甸 茎 的 中 间 类 型 ， 在 向 西部 扩展 后 进一步 适应 逐渐 变 为 炎热 干旱 的 环境 而 就 地 演化 形成 的 
一 个 十 分 特 化 的 盲 枝 , 在 较 晚 的 渐 新 世 才 在 美国 西部 和 墨西哥 一 带 定居 下 来 , 它 与 美国 西部 地 中 海 气候 半 
于 旱 亚 热带 植物 地 理 区 吻合 。 假 银 莲 花 与 东亚 的 裸 萌 属 具有 某 些 平行 演化 的 性 状 ， 但 各 自 的 特 化 也 十 分 
明显 。 





三 纪 末 ， 北 半球 大 规模 强烈 的 阿尔 卑 斯 -喜马拉雅 造山 运动 ， 气 温 下 降 ， 大 陆 性 加 强 。 地 中 海区 
自 上 渐 新 世 以 后 热带 类 型 逐渐 减少 ， 以 至 绝 灭 。 第 三 纪 末 ， 潮 湿 类 型 的 地 中 海 植被 终于 消灭 。 第 四 纪 多 
次 冰川 ， 使 北半球 植物 的 分 布 和 发 展 受到 巨大 影响 。 冰 期 来 临时 ， 喜 温 植 物 在 东亚 和 北美 都 有 可 以 退却 
至 南方 找到 避难 所 ， 冰 期 之 后 又 可 向 北方 迁移 。 而 欧洲 山脉 走向 及 冰 盖 的 影响 使 许多 喜 温 植物 灭绝 于 冰 
期 之 后 ， 从 而 形成 了 三 白 草 科 植物 东亚 -北美 间断 分 布 的 格局 。 
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